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徴を処理するとされる（DeYoe & Van Essen, 1988; Livingstone, & Hubel,  









方位は基本的に V1 で処理されると考えられている（DeYoe & Van Essen, 1988; 
Hubel & Wiesel,  1959; 1968）。ただし、V2（第 2 次視覚野）でも半分以上の神経
細胞が方位に選択性を持ち（Burkhalter & Van Essen, 1986; Gegenfurtner, 
Kiper,  & Fenstemaker, 1996）、V4（第 4 次視覚野）においても、方位に選択性を
持つ細胞が少数存在する（Gallant,  Braun, & Van Essen, 1993）。　
　V1 の多くの神経細胞は、運動の方向にも選択性を示す（DeYoe & Van Essen, 
1988; Hubel & Wiesel, 1959; 1968）。また、MT（Middle temporal area, V5: 
第 5 次視覚野）  では、大半の神経細胞が運動方向に選択性を持っている（Allman 
& Kaas, 1971; Maunsell & Van Essen, 1983; Mikami, Newsome, & Wu-
rtz,  1986）。運動に関しては、複数の視覚領域が異なる役割でその処理に関わって





いる（Nishida,  Ledgeway, & Edwards, 1997）。また、運動刺激のコントラストの
処理は V1 といった低次の領域で行われるが（Boynton, Demb, Glover,  & Hee-
ger,  1999）、グローバルモーション刺激のコヒーレンスは MT といったより高次の領























れる。方位（Virsu & Taskinen, 1975; Walker,  1978）、空間周波数（Blakemore 








方、動的運動残効は 1 次運動と 2 次運動のどちらの順応でも起こり、両眼間転移は





は、形（Webster & MacLin, 1999）、アイデンティティ（Leopold, O'Toole,  Vet-
ter, & Blanz, 2001）、性別、人種、表情（Webster, Kaping, Mizokami,  & Du-
hamel, 2004）の残効が報告されている。さらに、視線の向きの残効も報告されてい
る（Jenkins, Beaver,  & Calder,  2006）。顔の残効に関して、形の残効（Yamash-
ita, Hardy, Valois, & Webster,  2005）、アイデンティティの残効（Leopold et  











（Held & Shattuck, 1971）、運動残効（Favreau, Emerson, & Corballis, 
1972）、空間周波数残効（May & Matterson, 1976）や、運動随伴性色残効（He-
pler, 1968）、奥行き随伴性運動残効（Anstis & Harris, 1974）など多くの異なる
視覚特徴の組み合わせの随伴残効が報告されている。
　随伴性残効は、通常の残効と異なり、長時間持続することが知られている。色随伴
性残効では、数十分間の順応で 24 時間（Favreau et  al. ,  1972; Hepler, 1968）、
もしくは数日（Mayhew & Anstis, 1972）にもわたって効果が持続する。この事実か
ら、神経細胞の短時間の活動の低下によって説明される単純な残効と異なり、随伴性
残効は 2 つの視覚特徴の処理過程の連合や学習といったメカニズムが関与している





1965; Stromeyer,  1978）。実際に、V1 には方位と色の両方に選択性を持つ神経
細胞が存在することが示されている（Johnson, Hawken, & Shapley,  2008; Mi-

















taglini,  & Fattori,  1993; 1995;  Snyder, Grieve,  Brotchie,  & Andersen, 
1998）。神経生理学的な研究により、V6（Gallett i et  al. ,  1993; 1995）や VIP 
（Ventral  intra-parietal area）（Duhamel, Bremmer, BenHamed, & Graf, 
1997）など高次の視覚領域の神経細胞が、空間座標の表現と対応した活動を示すこ
とが明らかにされている。また、fMRI を用いた研究により、hMT（Human middle 
temporal area）（d’Avossa et  al. ,  2007）や hMST、LO（Lateral occipital 
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とが示されている（Melcher,  2007; Zimmermann, Morrone, Fink, & Burr, 
2013）。また運動残効においても、空間座標で効果が観察されるという報告がある
（Ezzati,  Golzar,  & Afraz,  2008）。しかし、方位残効（Knapen, Rolfs, Wexler, 
& Cavanagh, 2010; Mathot & Theeuwes, 2013）と運動残効（Knapen, Rolfs, 































識的に気づかなくさせても分化条件付けが成立する（Clark & Squire, 1998）。恐
怖条件付けでは、連続フラッシュ抑制（Tsuchiya & Koch, 2005）を用いて条件刺
激である視覚刺激を意識的に完全に見えなくさせても条件付けが成立する（Raio, 
Carmel, Carrasco,  & Phelps, 2012）。さらに、植物状態や最小意識障害のように
覚醒しているが意識をほぼ完全に失った患者であっても、分化瞬目条件付けが生じ
ることや（Bekinschtein, Shalom, Forcato, Herrera,  Coleman, Manes, & Sig-
man, 2009）、睡眠中であっても音刺激と匂い刺激の条件付けが成立すること（Arzi, 





































（Albright  & Stoner,  2002）。また、形の知覚や（Kaufman, 1979）、運動の速度と方












































要である。条件付けは意識と独立であることが示唆されている（Arzi, et  al. ,  2012; 




が方位に選択性を持つこと（DeYoe & Van Essen, 1988; Hubel & Wiesel,  
1959; 1968）や、方位残効の両眼間転移が弱いこと（Virsu & Taskinen, 1975; 
Walker,  1978）から、方位残効は V1 で生じていることが示唆される。また、方位残
効が網膜座標においてのみ生じること（Knapen, Rolfs, Wexler, & Cavanagh, 
2010; Mathot & Theeuwes, 2013）からも、方位残効は低次の視覚皮質で処理さ
れていることが示唆される。しかし、方位残効は空間座標でも生じること（Melcher,  





son, 2004）。第 4 章では、知覚的現象の効果に対して感度が高いと考えられる条件
付けによる測定法を用いて方位残効の座標を測定し、方位残効の脳内処理過程につ
いて検討することを目的とする。















　視覚刺激は、24 インチ CRT ディスプレイ（空間解像度：800 × 600 ピクセル ,  リフ
レッシュレート：60Hz）上に観察距離 1m で提示した。順応刺激とテスト刺激には、ガ
ボールパッチを用いた。ガボールパッチの空間周波数は 4 c/deg、輝度コントラストは





　テスト期には、テスト刺激を持続時間 50 ms で提示した。試行間間隔は 500 ms に
設定した。テスト刺激は、垂直方向から反時計回りに 2.5°の角度から 0.5°刻みで傾
けた 11 種類の刺激を用いた。また、テスト刺激だけを単独で提示する条件、テスト刺
激の周囲に正方形の枠（内径： 3.6°、外径： 4.0°）あるいは円の枠（内径： 3.8°、外
16



















テスト刺激を固視点から 2.3°左に提示した（Figure 3D）。Unmatched 条件では、 
順応刺激とテスト刺激が網膜上でも、画面上でも異なる位置となるように、固視点を画
面中央から 2.3°右に、テスト刺激を固視点から 2.3°左に提示した（Figure 3E）。す
べての座標条件で、順応期の方法は同じであった。順応が終わると、固視点を新しい
位置に提示し、その 1500 ms 後にテスト刺激を提示した。固視点が新しい位置に提
示された時、参加者にできるだけ早くこれを固視させた。残効の持続時間を検討する











的垂直点（point of subjective verticality:  PSV）を推定した。順応の効果を評価
するために、時計回りと反時計回りのそれぞれの枠条件における PSV から、枠なしの
条件における PSV を引いた値を求めた。その結果、full 条件と retinotopic 条件に
おいて、方位残効が枠の形に随伴して生じることが明らかになった（Figure 4B）。し
かし、spatiotopic 条件と unmatched 条件では、随伴性残効は見られなかった。
　随伴性残効の強さを、順応後の各枠条件の PSV シフトから、順応前の各枠条件の
PSV シフトをそれぞれ差し引き、反時計回り枠条件の PSV シフトの符号を反転した
後、2 つの枠条件の値を平均して求めた。順応前は、残効の強さは 0 より有意に大き
19
くなかった（ t1 3  = 0.68, p  = 0.26）。順応後では、有意な残効が full 条件（ t 1 3  = 
5.80, p  < 0.05, 座標条件の t 検定では Holm-Bonferroni 法で有意水準を修正し
た）と retinotopic 条件（ t1 3  = 7.33, p  < 0.05）で観察されたが、spatiotopic 条件
（ t1 3  = 0.75, p  = 0.23）と unmatched 条件（ t1 3  = -0.04, p  = 0.52）では観察され
なかった。





























き（(75%閾値  – 25%閾値)  /  2）を比較した結果、どの条件の間にも傾きに差はな
かった。分散分析によって、full 条件の順応前、順応の直後、順応の 1時間、2時間、
4時間、24時間、48時間後のテストにおける心理測定関数の傾きを比較した結果、
有意な主効果（順応からの時間：F(6,78) = 0.83,  p  = 0.55;  周辺の枠 :  F(2,26) = 
1.66,  p = 0.21）と交互作用（F(12,156) = 1.03,  p  = 0.42）は観察されなかった。同
様に座標条件間で比較した結果、有意な主効果（座標：F(3,39) = 0.96,  p  = 0.42;  













(Melcher, 2005, 2007; Zimmermann et al. ,  2013)、一方、網膜座標だけでしか























　視覚刺激は、24 インチ CRT ディスプレイ（空間解像度：800 × 600 ピクセル ,  リフ
レッシュレート：60Hz）上に、観察距離 1m で提示した。グローバルモーション刺激を
順応刺激とテスト刺激として、黒い背景（輝度：0.1 cd/m 2）の上に提示した。刺激は
200 の白いドット（輝度：112.4 cd/m 2）で構成されており、各ドット（直径：0.03°）は
円の窓（直径：4.6°）の内側で動いた。この円の窓はディスプレイ画面には提示しな
23






側にテスト刺激を持続時間 900 ms で提示した。また、枠を提示せず、テスト刺激だ
けを単体で提示する条件も含めた。テスト刺激のコヒーレンスは、左方向に動くドット






に動く順応刺激を、持続時間 5000 ms で交互に提示した（Figure 6A）。半数の参
加者には、正方形の枠を右方向へ動く順応刺激とともに提示し、円の枠を左方向へ
動く順応刺激とともに提示した。残りの半数の参加者は、枠と順応刺激の運動方向の
組み合わせを逆にした。枠は順応刺激の立ち上がりから 100 ms 前に提示した。2 種















Figure 6.　実験手続き。(A) 順応期では、全てのドットが右もしく左に動く順応刺激を 5 秒ずつ交互に
提示した。それぞれの刺激は、円もしくは四角の枠と一緒に提示した。1 回の順応期は 90 秒間続い
た。テストでは、左方向 30%から右方向 30%まで 6%刻みのコヒーレンスの運動刺激をラン
ダムに 900 ms 提示した。テスト刺激は、円もしくは四角の枠と一緒に提示した。枠を提示し
ない条件もあった。 (B)  座標条件。Ful l 条件、 ret inotopic 条件、2 つの spat iotopic 条件、
3 つの unmatched 条件の全 7 条件でテストを実施した。








い位置に提示し、その 1500 ms 後にテスト刺激を提示した。











的静止点（point of subjective stationarity:  PSS）を推定した。順応の効果を評
価するために、左方向と右方向それぞれの枠条件における PSS から枠なし条件にお
ける PSS を引いて、PSS シフトを求めた。その結果、full 条件と retinotopic 条件に
おいて運動残効が枠の形に随伴して生じたことが明らかになった（Figure 8)。また、
順応刺激とテスト刺激が同じ半側視野に提示された時と異なる半側視野に提示され




応前の各枠条件の PSS シフトをそれぞれ差し引き、左方向の枠条件の PSS シフトの
符号を反転した後、2 つの枠条件の値を平均して求めた。順応前は、随伴性残効の
強さは 0 より有意に大きくなかった（ t11  = -0.52, p  = 0.69）。順応後では、有意な残
効が full 条件（ t11  = 5.74, p  < 0.05; 座標条件の t 検定では Holm-Bonferroni
法で有意水準を修正した）と retinotopic 条件（ t11  = 4.87, p  < 0.05）で観察された。
Spatiotopic 条件では、順応刺激とテスト刺激が同じ半側視野に提示された時
27






（spatiotopic(same)条件： t 11  = 3.53, p  < 0.05 ）だけでなく、異なる半側視野に
提示された時（spatiotopic(different)条件： t11  = 2.38, p  < 0.05 ）も有意な効果
が観察された。さらに、 順応刺激とテスト刺激が同じ半側視野に提示された時は、
unmatched 条件でも有意な効果が観察された（テスト刺激が順応刺激の左側に提示
された条件（unmatched(same/left)条件）： t11  = 3.64, p  < 0.05; 右側のテスト刺
激の条件（unmatched(same/right)条件）： t 11  = 3.19, p  < 0.05）。しかし、順応刺
激とテスト刺激が異なる半側視野に提示された時の unmatched 条件では、この効果
は有意でなかった（unmatched(different)条件： t 11  = -0.55, p  = 0.70）。
28
Figure 8.　順応前と順応後の PSS シフト。PSS シフトは、左方向と右方向それぞれの枠条件の
PSS から、枠なしの条件の PSS を引いて求めた。正の値は PSS が右方向の運動にシフトし
ていることを表す。エラーバーは標準誤差を表す。
　順応の 24 時間後に行った full 条件のテストにおける PSS シフトも同様に求めた結

















　観察距離を 65 cm に設定した。白いドット（輝度：118.6 cd/m 2）を、円の窓（直径：
4.4°）の内側に運動速度 7.9°/s で動かした。正方形の枠と運動領域が重ならないよ





3.1°右に提示した（Figure 9）。1 つ目の spatiotopic 条件では、固視点を画面中央
の 2.0°左に、テスト刺激を固視点の 5.1°右に提示した。2 つ目の spatiotopic 条件
では、固視点を画面中央の 6.2°右に、テスト刺激を固視点の 3.1°左に提示した。1
つ目の unmatched 条件では、固視点を画面中央の 7.0°左に、テスト刺激を固視点
の 5.1°右に提示した。2 つ目の unmatched 条件では、固視点を画面中央の 3.1°右
に、テスト刺激を固視点の 5.1°右に提示した。3 つ目の unmatched 条件では、固視
点を画面中央の 3.1°右に、テスト刺激を固視点の 3.1°左に提示した。
30
Figure 9.　座標条件。実験 3 では実験 2 と同様、 fu l l 条件、ret inotopic 条件、2 つの
spat iotopic 条件、3 つの unmatched 条件の全 7 条件でテストを実施した。
3.2.2. 結果
　実験 2 と良く似た結果が得られた（Figure 10）。順応前は、随伴性残効の強さは 0
より有意に大きくなかったが（ t9  = -0.14, p  = 0.55）、順応の後では、有意な残効が
full 条件（ t 9  = 5.29, p  < 0.05; 座標条件の t 検定では Holm-Bonferroni 法で有
意水準を修正した）と retinotopic 条件（ t 9  = 9.30, p  < 0.05）で観察された。Spat-
iotopic 条件では、順応刺激とテスト刺激が同じ半側視野に提示された時（spatioto-
pic(same)： t9  = 3.67, p  < 0.05 ）と、異なる半視野に提示された時（spatiotopic 
(different)： t9  = 3.01, p  < 0.05 ）の両方で有意な効果が観察された。Unmatc-
hed 条件では、順応刺激とテスト刺激が同じ半側視野に提示された時に有意な効果
が観察された（テスト刺激が順応刺激の左側に提示された条件（unmatched 
(same/left)条件）： t9  = 5.57, p  < 0.05; 右側のテスト刺激の条件（unmatched 
(same/right)条件）： t 9  = 4.06, p  < 0.05）。しかし、順応刺激とテスト刺激が異なる
半側視野に提示された時では、この効果は有意でなかった（unmatched(differ-
ent)： t 9  = -0.34, p  = 0.63）。順応の 24 時間後に行った full 条件のテストでも、残


























（(75%閾値  –  25%閾値) /  2）を比較した結果、どの条件の間にも傾きに差はなかっ
た。分散分析によって、full 条件の順応前、順応の直後、順応の 24時間後のテスト
における心理測定関数の傾きを比較した結果、有意な主効果（実験 2： 順応からの時
間：F(2,22) = 0.41,  p  = 0.67;  周辺の枠 :  F(2,22) = 0.70,  p = 0.51;  実験 3: 順応か
らの時間 :  F(2,18) = 0.33,  p  = 0.72;  周辺の枠 :  F(2,18) = 0.11,  p  = 0.89）と交互
作用（実験 2： F(4,44) = 0.88,  p  = 0.48;  実験 3： F(4,36) = 1.85,  p  = 0.14）は観
察されなかった。同様に座標条件間で比較した結果、有意な主効果（実験 2： 座標：
F(6,66) = 1.40,  p  = 0.23;  周辺の枠：F(2,22) = 0.89,  p  = 0.43;  実験 3： 座標：
F(6,54) = 0.91,  p  = 0.50;  周辺の枠：F(2,18) = 1.00,  p  = 0.39）と交互作用（実験



























告されている (Meng, Mazzoni,  & Qian, 2006)。すなわち、一方の半側視野で順
応した後、反対側の半側視野に提示したテスト刺激においても運動残効が生じる。


















置に提示された時と、実験 3 で 2 つの刺激が同じ半側視野内で、網膜座標と空間座
標の両方において異なる位置に提示された時は、右方向に動く順応刺激より、左方




い (Edwards & Badcock, 1993; Raymond, 1994)。また、運動残効の持続時間














　視覚刺激は、24 インチ CRT ディスプレイ（空間解像度：800 × 600 ピクセル ,  リフ
レッシュレート：60Hz）に観察距離 1m で提示した。順応刺激とテスト刺激として、ガ
ボールパッチを用いた。ガボールパッチの空間周波数は 4 c/deg、輝度コントラストは





反時計回りに 15°傾いたガボールパッチを固視点から 2.3°右に 3000 ms 提示した
（Figure 11A，Figure 11B）。刺激間間隔（Inter-stimulus interval: ISI）の後、
テスト刺激を持続時間 50 ms で提示した。方位残効の減衰過程を検討するために、
ISI は 500, 750, 1000, 1250, 2000,もしくは 3000 ms にして実験を行った。
36
　分化条件付けを用いて 方位残効の強さを測定した。時計回り、もしくは反時計回り
に傾いたテスト刺激を条件刺激（Conditioned stimuli:  CSs）として用いた。一方の
条件刺激（CS+）は常に無条件刺激（Unconditioned stimulus: UCS）を伴い、他
37
Figure 11.　(A)　CS、UCS、順応刺激の時間的関係。順応刺激は 3000 ms 提示した。ISI の後、テス









retinotopic 条件、2 つの spatiotopic 条件、unmatched 条件の全 5 条件で実験を行った。
方（CS−）は単独で提示した。半数の実験参加者は、CS+を時計回りに傾いたテスト
刺激、CS−を反時計回りに傾いたテスト刺激にした。残りの半数の参加者は、CS+と
CS−を逆にした。UCS として空気（5psi）を角膜に 100 ms 吹きつけた。空気（エアパ
フ）は、プラスティックのチューブを通し、左目の左側に置いた直径 1 mm のノズルか
ら水平約 45°の角度で左目の角膜へ噴射した。ノズルの先端と角膜の間の距離は、




周波数 1 kHz で記録した。CS の開始 100 ms 後から UCS の開始までの間に生じ
た瞬きの内、振幅が同じセッションの UCS への瞬目反応の平均振幅の 10%以上で
あったものを、条件反応（Conditioned response: CR）として記録した。
　CS+試行と CS−試行はそれぞれ異なる 4 種類の試行で構成されていた（Figure 
11B）。半数の参加者において、CS+試行では、反時計回りに傾いた順応刺激の後
に時計回りに 2°もしくは 4°傾いたテスト刺激を提示し、また時計回りに傾いた順応刺
激の後に時計回りに 5°もしくは 7°傾いたテスト刺激を提示した。4 種類すべての
CS+試行において、テスト刺激は時計回りに傾いて見えた。CS−試行では、時計回り
と反時計回りを逆にした。4 種類すべての CS−試行において、テスト刺激は反時計回
りに傾いて見えた。残りの半数の参加者は、CS+と CS−を逆にした。順応刺激を 2 種
類用いたのは、特定の順応刺激からテスト刺激が予測されないようにするためであっ













（垂直のテスト刺激の differential  CRs）を測定した。
　実験は全 250 試行を 5 ブロックに分割して行った。各ブロックは CS+試行が 20 回、










条件の 2 条件を設けた。1 つ目の条件（spatiotopic(same)条件）では順応刺激とテ
スト刺激を同じ半側視野に提示した。2 つ目の条件（spatiotopic(different)条件）











順応刺激が CS−と反対方向に傾いていた時は、垂直のテスト刺激への CR は増えな
かった （Figure 12A）。垂直のガボールパッチが方位残効によって CS+と同じ方向
へ傾いて見えた時に、その垂直の刺激に対して CR が生じたと考えられる。
　座標条件ごとの方位残効の強さを検討するために、各座標条件の 5 ブロック目の残
効の強さを比較した（Figure 12B）。Full 条件と retinotopic 条件で方位残効が観
察された。また、spatiotopic 条件でも残効が観察されたが、unmatched 条件では














スト刺激の differential CRs。5 つの座
標条件と 6 つの ISI 条件の結果を示す。
エラーバーは標準誤差を示す。アスタ
リスク 1 つは p < 0.05 で有意であるこ
とを、アスタリスク 2 つは p < 0.01 で有
意であることを示す（0 と比較して）。　
> 0.01）、750 ms（ t 7  = 5.61, p  < 0.01）、1000 ms（ t7  = 3.97, p  < 0.01）、1250 
ms（ t7  = 2.97, p  < 0.05）の時に 0 より値が大きかった（各 ISI 条件の t 検定では、
Benjamini & Hochberg の方法を用いて false discovery rate を調整し有意水
準を定めた）。Retinotopic 条件では、残効の強さは ISI が 500 ms ( t7  = 5.02, p  
< 0.01)、750 ms ( t 7  = 5.58, p  < 0.01)、1000 ms ( t7  = 4.58, p  < 0.01)の時に
0 より大きかった。Spatiotopic（same と different）条件では、残効の強さは ISI が
500 ms ( t7  = 3.81, p  < 0.01; t7  = 5.29, p  < 0.01)の時に 0 より大きかった。
　Full 条件と retinotopic 条件では、残効が比較的長い時間持続した（Figure 
12B）。残効の強さは、ISI が 1250 ms の時から減少し始めた（500 ms と 1250 ms
の t 検定 ;  t 7  = 2.00, p  < 0.01; t 7  = 2.05, p  < 0.01）。一方、spatiotopic 条件で
は、残効はより速く減衰した。Spatiotopic（same）条件では、残効の強さは ISI が
1000 ms の時から減少し始めた（500 ms と 1000 ms の t 検定 ;  t 7  = 1.99, p  < 
0.01）。 Spatiotopic（different）条件では、残効の強さは ISI が 750 ms の時から
減少し始めた（500 ms と 750 ms の t 検定 ;  t7  = 2.39, p  < 0.01）。
4.2. 実験 5














　実験 4 と同じ刺激を、灰色の背景（26.12 cd/m 2）の画面上に提示した。
手続き
　赤色の固視点（輝度：31.04 cd/m 2、直径：0.3°）を画面中央に 1500 ms 提示し、
その後固視点が移動した（Figure 13A）。固視点を新しい位置に提示した 500 ms
後に、ガボールパッチを 50 ms 提示した。
　時計回りに 2°と 4°傾いたガボールパッチと、反時計回りに 2°と 4°傾いたガボール
パッチを CS として用いた。片方の傾きの CS（時計回りもしくは反時計回り、CS+）の
提示後には UCS を提示した。もう片方の傾きの CS（CS−）は単独で提示した。一つ
の訓練ブロックは 20 の CS+試行と 20 の CS−試行で構成され、それを 3 回繰り返し
た。訓練後、条件付けの汎化を検討するためにテストを実施した。テストブロックは、
CS+と反対の方向に 1°傾いたガボールパッチと、CS+と同じ方向に 1°、4°、16°、 
64°傾いたガボールパッチを含んだ。テスト刺激は UCS を伴わなかった。各テスト刺






提示しなかった。各条件の固視点と CS の提示位置は、実験 4 と同じであった。
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4.2.2. 結果
　CR の差分を、CS+への CR の割合から CS−への CR の割合（2°と 4°それぞれの
CS−への CR の割合の平均）を引くことによって求めた。2°の CS+と、4°の CS+の
CR における差分は両方とも訓練が進むにしたがって増加した。テストブロックにおけ
る 2°の CS+と、4°の CS+の CR における差分は両方とも、3 つの座標条件すべてで、
0 より大きかった（retinotopic: t7  = 7.42, p  < 0.01, t 7  = 8.38, p  < 0.01; 
spatiotopic (same): t 7  = 12.83, p  < 0.01, t7  = 7.73, p  < 0.01; spatiotopic 
(different):  t 7  = 3.94, p  < 0.01, t7  = 5.19, p  < 0.01）。したがって、訓練を行うこ
とによって分化条件付けが成立したことが示された。
　テスト刺激の CR の差分は、それぞれのテスト刺激への CR の割合から、CS−への
CR の割合を引いて求めた（Figure 14）。CS+と同じ方向へ 4°傾いた刺激、すなわ
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Figure 13.　(A)　実験手続き。画面中央に固視点を 1500 ms 提示した後、固視点が移動した。500 
ms 後、ガボールパッチ（CS）を 50 ms 提示した。CS+の試行では、350 ms 後に UCS を 100 ms 提
示した。 (B) 各座標条件の固視点と刺激の位置。Retinotopic 条件と 2 つの spatiotopic 条件で実験
を行った。




いた刺激と 16°傾いた刺激では、CR の差分は 0 より大きかった（retinotopic: t7  = 
9.55, p  < 0.01, t 7  = 6.61, p  < 0.01; spatiotopic (same): t7  = 4.52, p  < 0.01, 
t7  = 4.42, p  < 0.01; spatiotopic (different): t7  = 5.74, p  < 0.01, t 7  = 4.23,  
p  < 0.01）。 CS+と同じ方向へ 1°傾いた刺激と 64°傾いた刺激と、CS+と反対の方
向へ 1°傾いた刺激では、 CR の差分は 0 と変わらなかった（retinotopic: t7  = 
2.10, n.s.,  t 7  = 0.44, n.s.,  t 7  = 0.94, n.s.; spatiotopic (same): t7  = 2.11, 
n.s.,  t 7  = 0.81, n.s.,  t 7  = -0.63, n.s.; spatiotopic (different):  t 7  = 1.93, n.s., 
t7  = -0.36, n.s.,  t7  = 0.20, n.s.）。各座標条件におけるテスト刺激の各角度の t 検
定では、 Benjamini & Hochberg の方法を用いて false discovery rate を調整
し有意水準を定めた。
4.3. 考察
　実験 4 の結果、方位残効によって垂直のガボールパッチが CS+と同じ方向へ傾い
44











時にも観察された。Full 条件と retinotopic 条件の方位残効は、比較的長い時間持
続したが、spatiotopic 条件の方位残効は減衰が速かった。
　方位残効は、網膜座標だけでなく空間座標でも生じることが示されてきた（Melch-
er,  2005; 2007; Zimmermann, et al. ,  2013）。しかし、網膜座標だけでしか方位
残効は生じないという報告もあり（Knapen, et al. ,  2010; Mathot & Theeuwes, 
2013）、論争が続いている。空間座標における方位残効の強さは、順応刺激とテスト
刺激を網膜座標、空間座標のどちらにおいても同じ位置に提示した時の方位残効の





（Morgan, et  al. ,  2012）。実験 4 では、パブロフ型分化条件付けを用いて方位残効
の強さを測定することによって、空間座標における方位残効を観察した。パブロフ型
条件付けは、条件付けとは無関係の課題に注意を向けさせ、CS と UCS の関係性に
意識的に気づかなくさせても学習が成立することから、意識とは独立であることが示唆
されている（Clark & Squire, 1998）。実験 4 の結果から、パブロフ型条件付けを用
いた測定は客観的であり、心理物理学的測定法より感度が高い可能性が示唆される。
　実験 5 の結果、2°と 4°に傾いたガボールパッチへの条件付けは、CS+と反対の方
向へ 1°傾いた刺激と CS+と同じ方向へ 1°傾いた刺激へは汎化しなかった。この結














ト刺激の ISI が 1250 ms の時から減衰し始めた。一方、空間座標における方位残効
は、順応刺激とテスト刺激を異なる半側視野に提示した場合は ISI が 750 ms の時か
ら減衰しはじめ、2 つの刺激を同じ半側視野に提示した場合は ISI が 1000 ms の時
から減衰しはじめた。網膜座標で表現された場合の記憶は、空間座標で表現された





500 ms 提示した場合でないと観察されなかった。さらに目標刺激の提示時間が 750 
ms、1000 ms と長くなっていくと、空間座標における方位残効の強さはさらに増加し
































第 5 章 ： 総合考察









が大きく影響を受けることが知られている（Albright  & Stoner,  2002;  Loomis  & Na-
kayama,  1973;  Nawrot  & Sekuler,  1990）。また、視覚皮質の神経細胞の活動は、
受容野の外に提示された刺激に強く影響を受けることが多くの研究によって示されて
いる（Blakemore & Tobin,  1972;  Gilbert  & Wiesel ,  1990;  Knierim & Van Essen, 






















　随伴性残効は、2 つの視覚特徴の連合（Barllow, 1990;  Murch,  1976;  Skowbo, 
1984）と、2 つの視覚特徴に選択性を持つ単一の神経細胞の順応（McCollough,  








の残効が報告されている（Hidaka,  Teramoto,  Kobayashi,  & Sugita,  2011;  Tera-
moto,  Hidaka,  Sugita,  2010）。仮現運動（Teramoto,  et  al . ,  2010）、もしくはグロー





低次の領域で処理されることが示唆されている（Hidaka,  et  al . ,  2011;  Teramoto,  et  













合と比較して弱い（Virsu & Taskinen, 1975; Walker, 1978）。したがって、方位
残効は V1 などの低次の視覚領域で生じていると考えられる。一方、運動に関しては、
異なるいくつかの処理システムが存在すると考えられている（Burr & Thompson, 
2011; Nishida, 2011）。例えば、1 次運動と 2 次運動は異なる視覚経路で処理され
ると考えられており（Nishida et  al. ,  1997）、1 次運動は低次の視覚経路から処理さ
れるが、2 次運動はより高次の経路ではじめて処理されるようになることが示唆されて
いる（Nishida et al. ,  1994; Nishida & Sato, 1995）。また、運動刺激のコントラス
トの処理は低次の領域で行われるが（Boynton et  al. ,  1999）、グローバルモーショ
ン刺激のコヒーレンスはより高次の領域で処理されている（Burr et al. ,  1998）。また、
高次な運動処理は空間座標で行われ、低次の運動処理は網膜座標で行われている
ことが示されている（Hein & Cavanagh, 2012; Turi & Burr 2012; Yoshimoto,  
Uchida-Ota, & Takeuchi 2014)）。縞模様の一定方向への動きによる運動残効は
網膜座標だけでしか効果が観察されなかったが、運動への順応によってテスト刺激の
位置が反対方向へずれて知覚される位置運動残効は、空間座標でも効果が観察さ
れた（Turi & Barr, 2012）。単純な運動残効は比較的低次の段階で処理されるが、
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位置運動残効はより高次の段階で処理されると考えられている（McKeefry,  Lavi-











（Gallett i et  al. ,  1993; 1995）。このような細胞は、網膜座標における位置情報に、
視線の位置もしくは眼球運動の情報が加わることによって、対象の空間座標上の位置
を計算していると考えられる（Gallett i et  al. ,  1993; 1995; Melcher & Morrone, 

























位の相互作用が、局所運動が統合される MT（Mather et al. ,  2012）や、オプティッ
クフローが処理される MST（Pavan et al. ,  2013）など運動処理経路の高次領域で
生じることを示す知見と一致している。
　単純な運動残効は、一つの研究（Ezzati  et al. ,  2008）を除いて、網膜座標だけで
生じることが報告されている（Biber, & Ilg,  2011; Knapen et al. ,  2009; Wende-






えられている（DeYoe & Van Essen, 1988; Livingstone,  & Hubel, 1988; Rie-





























方位に選択性を示すことから、方位の処理は V1 で始まると考えられている（DeYoe 
& Van Essen, 1988; Hubel & Wiesel,  1959; 1968）。また、両眼間転移の結果
から、方位残効は V1 などの低次の視覚領域で生じていることが示唆されている






まる（Dragoi,  Sharma, & Sur, 2000; Dragoi,  Sharma, Miler, & Sur,  2003; 










は V1 だけでなく、より高次の視覚皮質も関与している可能性を示唆している。V2 で
は半分以上の神経細胞が方位選択性を持っている（Burkhalter & Van Essen, 
1986; Gegenfurtner,  Kiper, & Fenstemaker,  1996）。また、V4 では単純な形
に選択性を持つ細胞が多くなるが、方位に選択性を持つ細胞も少数存在している
（Gallant, Braun, & Van Essen, 1993）。これらの結果も、V1 より高次の視覚皮
質が方位残効に関与するという考えを支持する。
　空間座標における位置に選択性を持つ神経細胞は、頭頂連合野（Duhamel et 
al. ,  1997）や V6（Gallett i et  al. ,  1993; 1995）で発見されているが、より低次の視
覚皮質も空間座標の処理に関与することを示唆する知見がある。空間座標における
位置の情報は、網膜座標における位置情報と視線の位置もしくはサッケード運動の情
報をもとに計算されると考えられている（Galletti  et al. ,  1993; 1995; Melcher & 
Morrone, 2015; Snyder et al. ,1998）。視線の方向によって、視覚刺激への応答


















いうことに関しては結果が一致していない（Knapen, et al. ,  2010; Mathot & Th-
eeuwes, 2013; Melcher,  2005; 2007; Zimmermann, et al. ,  2013 ）。空間座標
における方位残効の強さは、順応刺激とテスト刺激が網膜座標、空間座標の両方に
























無関係な課題に注意を向けさせ、CS と UCS の関係に意識的に気づかなくても分化
条件付けが成立する（Clark & Squire, 1998）。恐怖条件付けは、連続フラッシュ抑
制（Tsuchiya & Koch, 2005）によって CS である視覚刺激を意識的に見えなくさせ
ても学習が成立する（Raio et  al. ,  2012）。さらに、植物状態や最小意識障害のよう
に覚醒しているが意識をほぼ完全に失った患者であっても、分化瞬目条件付けが生
じることや（Bekinschtein,  Shalom, Forcato,  Herrera, Coleman, Manes, & 
Sigman, 2009）、睡眠中であっても音刺激と匂い刺激の条件付けが成立すること
（Arzi,  Shedlesky, Ben-Shaul,  Nasser, Oksenberg, Hairston, & Sobel,  
2012）が報告されている。条件付けを用いた測定は、判断の処理が加わる前の感覚
処理を捉えることができるかもしれない。瞬目条件付けは、小脳や脳幹などを基盤と













ある程度検討できる。条件付けを用いた測定においては、CS と UCS の時間間隔を
変えることによって、このような知覚処理のレベルの違いについて、もしくは知覚処理








第 6 章 ： 結論
　第 6 章では本研究の知見をまとめ、そこから得られた結論を述べる。本研究の知見
のまとめを Table 1 に示す。
　Table 1.  従来の知見と本研究で明らかにされた知見。




随伴性残効は、2 つの視覚特徴の連合（Barllow, 1990;  Murch,  1976;  Skowbo, 
1984）と、もともと 2 つの視覚特徴に選択性を持つ単一の神経細胞の順応




















位残効は、神経細胞の活動記録（DeYoe & Van Essen, 1988; Hubel & Wiesel, 











方、条件付けは意識と独立であることが示されている（Clark & Squire, 1998; 
Raio et al. ,  2012; Bekinschtein et al. ,  2009; Arzi et  al. ,  2012 ）。また、瞬目
条件付けは、小脳や脳幹を基盤とする低次の学習メカニズムによって処理されている
59
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